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はじめに
　ミラーニューロンは，日本では1991年に箱根
で開催された，“Cognitive Control of Movement 
and Actions”というワークショップの席上，イタ
リアのGiacomo Rizzolattiによって初めて紹介さ
れた。その後1992年に，ミラーニューロンの最
初の論文が発表されている（di Pellegrinoら , 
1992）。ミラーニューロンの発見は，認知心理学，
発達心理学，ロボティクス，言語学，神経科学，
精神病理，神経心理学などさまざまな分野に影響
を与えている。
　古典的には認知と運動制御は分けて考えられて
きたが，この 2つの過程は，決して不可分ではな
い。運動のための信号は，運動によって変化する
外界を予測するためにも使われる。また，身体を
動かしたときのダイナミックな感覚情報は，身体
の内在的な状態を表現するのに使われる。この身
体に関する表象は，もっとも基礎レベルの自己認
識minimal selfにつながる（Gallagher, 2000）。さ
らにミラーニューロンは単に自己のみならず，意

識を持った他者の表象が脳内に存在することを
示している。脳内の感覚運動系は，運動の表出だ
けではなく，身体を介在してさまざまな認知的機
能に関わっているのである。そこには，身体性と
いう言葉で表現される身体と心が密接に絡み合
う仕組みが隠されている。本論文では，ミラーニ
ューロンについて，動物実験による実際のニュー
ロンの活動を中心に，ミラーニューロンが持つ
身体と心を結ぶ役割について考察する。

1．ミラーニューロンシステム

　ミラーニューロンは，もともとサルの腹側運動
前野のF5という領域で記録されたもので，他者
の動作を観察しているときに反応し，自分で同じ
動作をするときにも活動するニューロンである
（Rizzolattiら , 2004）（図1）。F5には手指や口の運
動のいろいろなパターンに選択性を持つニューロ
ンがあり，運動の出力に近い領域で，脊髄にも直
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接投射を送っている。手指や口の運動を選択し出
力する役割がある。さらに，F5以外に，下頭頂
葉のPFGという領域でもミラーニューロンが見
つかっている（Fogassiら , 2005）。これらの2つ
の領域は，解剖学的な結合があることが知られて
いる。また，側頭葉の上側頭溝（STS）周辺の領
域では，他者の行為に反応する視覚性のニューロ
ンが知られている（Jellemaら , 2000）。歩く姿や
手の動作を見せたりすると反応することが明ら
かになり，バイオロジカルモーションの知覚と
の関わりが指摘されている。ただ，STSのニュー

ロンは運動の実行に関連した活動は見られず，視
覚的な活動のみ見られる。F5とPFG，PFGと
STSの周辺の領域の間では相互方向の解剖学的結
合が認められており，特にF5とPFGを結ぶ回路
をミラーニューロンシステムと呼ぶ（Rizzolattiら, 
2004）。ヒトでは，F5は44野や6野，PFGは，縁
上回あるいは角回に相当する。
　もともと視覚の背側経路からつながる頭頂連合
野と運動前野を結ぶ経路は相互方向の結合があり
（Luppinoら , 1999），感覚運動制御にとって重要な
役割がある。大まかに2つに分かれていて，それぞ
れ機能的にも違いがある（図2）。その一つがPFG
とF5，あるいはAIPとF5を結ぶ経路で腹側─背側
経路と呼ばれる。AIPとPFG，F5では，手指で物
体を操作する運動に関係するニューロン活動が見
つかっており，把持運動の視覚制御における核心
的役割があると考えられている。PFGとF5を結
ぶ経路がミラーニューロンシステムである。通常，
この腹側─背側経路には頭頂間溝の底部に存在す
るVIPと腹側運動前野F4を結ぶネットワークも
含まれる。この2つの領域は，体性感覚と視覚の
両方に反応するような多種感覚ニューロンが知ら
れ，身体部分に体性感覚の受容野を持ち，また，

図1　サルの大脳においてミラーニューロンの記録される領域
上：サルの脳の内側面，下：外側面
紫は，ミラーニューロンシステム。 F5とPFGを示している。
緑は，後にミラーニューロンあるいはミラーニューロン様の
反応が見られた領域で，dPM，LIP，VIP，一次運動野

（M1），帯状回皮質運動野，前補足運動野を示している。
AIP：前頭頂間溝領域, VIP：腹側頭頂間溝領域, 
LIP：外側頭頂間溝領域, CIP：尾側頭頂間溝領域, 
MIP：内側頭頂間溝領域, area 5：5野, dPM：背側
運動前野, vPM：腹側運動前野, PS：主溝, AS：上
弓状溝, AI：下弓状溝, CS：中心溝, IPS：頭頂間溝，
PO：頭頂後頭溝, LF：外側溝, LS：月状溝, STS：
上側頭溝。頭頂間溝と月状溝，上側頭溝，帯状溝は，広
げてある。（Murataら, 2007より改変）
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図2　背側経路のネットワーク
腹側─背側経路は，AIP─F5，PFG─F5，VIP─F4を含む
経路。ミラーニューロンシステムはPFG─F5を結ぶ経路であ
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多種感覚領域とは同じニューロンが複数の感覚種（この場
合には視覚と体性感覚）に対して反応する領域を指す。

（Murataら, 2007より改変）
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その受容野のすぐ近くの身体周辺空間に視覚の受
容野を持つ。身体部分と外界の物体との位置関係
を表現しているが，この経路は到達運動や向かっ
てくるものを避ける忌避動作に関わると考えられ
ている。筆者は，この経路を身体のマッピングに
必要な3つ目の経路として考えている（図2）。
　もう一つは，上頭頂小葉のV6AやMITあるい
は5野といった領域と背側運動前野F2を結ぶ経
路で背側─背側経路と呼ぶ（図2）。V6Aには，眼
球の位置とは無関係に頭部を中心とする空間座標
が表現されている（Gallettiら , 1993）。また，V6A
やMITおよびF2では，到達運動に関わるニュー
ロン活動が記録される（Battaglia─Mayerら , 2003 ;  
Gallettiら , 2003）。最近では，V6Aには到達運動
とともに把持運動に関わるニューロンが見つかっ
ている（Fattoriら , 2012）。また，背側運動前野の
F2も把持運動に関わるニューロン活動があり，
特に手首の傾きに対して選択性を持つ（Raosら , 
2004）。これらは，把持運動と到達運動の制御を
結びつけるシステムとして考えられる。

2．ミラーニューロンの概念

　ミラーニューロンは，一つのニューロンが他者
の動作を観察した時に活動し，その動作を自ら実
行する時にも活動する性質をもつ。同じ領域に，
実行時に活動するニューロンと観察時に反応する
ニューロンが別々にあるだけではミラーニューロ
ンとはいえない。したがって，脳機能イメージン
グによってある領域が動作の実行時と観察時に活
動を示したときに，それはミラーニューロンの存
在の必要条件ではあるが十分条件にはなっていな
い。Rizzolattiらは，自らの脳内にある動作の表
象が同じ動作の観察時に活性化するということで
あり，動作やそのゴールが自らの脳内で表現され
ることを示し，それが動作の理解につながるとい
う direct matching hypothesisを主張している
（Rizzolattiら , 2014）。このとき，自ら脳内にその
動作の内部表象が存在し，他者行為を観察した時
に意図的・意識的ではなく，自動的にその表象が
立ち上がることが重要である。他者の脳内の内部

状態を自らの脳内でシミュレーションするともい
える。ミラーニューロンが，頭頂葉に入ってきた
視覚的動作の情報から運動の情報（運動指令）へ
変換する役割がある（内部モデルにおける逆モデ
ル）と考えることもできる（Miall,  2003）。
　一方で，上に述べたように運動前野と頭頂葉
の結合は相互方向であるのに，direct matching 
hypothesisには運動前野から頭頂葉に戻る経路に
ついての考えが示されていない（図3）。ミラー
ニューロンは，運動のための信号から，運動の結
果つまりフィードバックの予測を行う（後述の内
部モデルにおける順モデル）ことも可能であると
いう主張がある。つまり，上記のようにシミュレ
ーションされた運動の信号をもとに，ミラーニュ
ーロンによってそのフィードバックの予測を行
い，実際の観察の結果と照合して予測の精度を上
げていくことも可能となる（Kilner, 2011 ; Miall, 
2003）。学習による新たな運動の表象も得られる
ことになる。確かに，サルのF5のミラーニュー
ロンは，動作を予測できるような条件のもとで，
観察している動作の開始前に予測的な活動が見ら
れることが明らかになっている（Maranesiら , 
2014）。また，動作の対象物があることをわかっ
ている状態で，観察している動作を一部隠してし
まっても，ミラーニューロンは活動する（Umilta
ら , 2001）。さらに，他者の動作の実行を観察す
る場合に反応するニューロンが，動作の対象物が
見えている状態で，他者が動作を実行しない場合
でも同じように活動することが報告されている
（Boniniら , 2014）。こうしたことは，ミラーニュ
ーロンの活動が，単に動作の観察における感覚情
報を反映しているだけでなく，他者の動作を内的
に予測あるいはリハーサルすることを反映してい
るものと考えられる。もちろん，運動のシステム
は，運動の実行のみならず運動を意識的に想起
（motor imagery）するだけでも活動することが知
られているから，ミラーニューロンの活動が，
motor imageryを反映しているのではないかとい
う考えもある。このことに関して，Rizzolattiらは，
ミラーニューロンの活動は自動的な過程であり，
随意的な過程で行われるmotor imageryとは区別
されるべきだと述べている（Rizzolattiら , 2014）。
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ミラーニューロンはこうした機能的概念のもと
で，さまざまな社会的な認知機能，つまり他者行
為の理解，共同注意，模倣，心の理論，共感，言
語などの社会的認知機能と関連づけて考えられて
いる（Rizzolattiら , 2004）。
　しかし，ミラーニューロンはサルの運動制御に
関する領域で発見されたニューロンであることか
ら，ことさらにヒトの持つ社会的認知機能と結び
つけることに批判もある。そこで，次に動物実験
から明らかになっているミラーニューロンの性質
について検討し，そこから考えられるミラーニュ
ーロンの機能を考察する。それは，ヒトの持つミ
ラーニューロンシステムの機能を再考することに
もつながると考えられる。

3．行為の理解

　Rizzolattiらは，マカクザルのミラーニューロ
ンの役割として，他者動作・行為の理解を挙げて
いる（Rizzolattiら , 2010）。他者の言語音を聞いた
時に，自己の内部の音韻形成の運動の表象を参照
して音韻を認識するというmotor theoryという考
えがある。ミラーニューロンの概念は，他者行為
の理解におけるmotor theoryといえる。この仮説
を証明するいくつかのミラーニューロンの性質が
明らかになっている（Casile, 2013）。
　①発見当初，観察時も動作実行時においてもミ
ラーニューロンを活動させる動作は，厳密に一致
していると報告されている（Galleseら , 1996）。
しかし，この報告においても，観察時と実行時で，
つかむというカテゴリー内であれば握りのタイプ
が違っても反応するものが多く見つかっている。
また，効果器の異なる動作でも反応するミラーニ
ューロンもある。その後，実験者が道具（ペンチ
や棒）を使うところを観察する場合にもミラーニ
ューロンが発火することが明らかになっている。
特に，つかむと先端の開くような動きの反転する
プライヤーをサルが使えるように訓練してミラー
ニューロンを記録した実験では，動作の観察，実
行時とも手で物をつかむ場合と反転プライヤーで
つかむ場合で，同様にニューロンが活動した

（Rochatら , 2010）。
　②物体を手でつかむ動作を観察中に反応するミ
ラーニューロンが，つかむ対象をあらかじめ見せ
ておけば，動作の途中経過を隠しても反応するこ
とが明らかになっている。また，つかむ対象がな
く，つかむまねをする動作の観察では反応しなか
った（Umiltaら , 2001）。
　③動作を視覚的に観察しているときだけでな
く，動作に伴う音を聞いているときも反応する。
感覚のモダリティを超えて動作を表現している
（Kohlerら , 2002）。
　以上のような性質から，当初は個々の細かな身
体の動きそのもののミラー現象を捉えていたが，
しだいに細かなキネマティクスよりも，動作のゴ
ールや目的を表現しているといわれるようになっ
た。
　さらに，ミラーニューロンは以下のように意図
の理解に関わる性質を示した。
　④PFGやF5のミラーニューロンは，動作の実
行者の意図や目的が同じであれば，動作が異なっ
ても反応したり，異なる文脈の中では同じ動作で
も反応が異なったりすることが示されており，意
図や抽象的な動作の意味を表現している（Casile, 
2013 ; Yamazakiら , 2010）。例えば，Fogassiら
（2005）は，目の前の餌を手を伸ばしてとった後，
自分の口へ持っていくかあるいは餌皿の隣のコッ
プに置く課題をサルに実行させた。また，目の前
にいる実験者が同じ行為をするところをサルに観
察させた。観察時も動作実行時も餌に手を伸ばす
時のミラーニューロンの反応が，その次に行われ
る動作（口へ持っていくためか横に置くか）によ
って異なっていた。
　ミラーニューロンのような活動がなくても，
STS周辺のニューロンのように視覚的応答だけ
で，行為の理解ができるのではないかという主張
もある（Hickokら , 2013）。これに対してRizzolatti
らは，STSも行為の理解に重要であるが，動作の
持つ意味や目的など本来の意味での行為の理解に
関しては，単なる見かけだけでなく，行為のゴー
ルや意図などの自らの内部にある表象を基にし
て，内在的理解をする必要があると主張している
（Hickokら , 2013 ; Rizzolattiら , 2010）。上記のよ
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図3　ミラーニューロンの機能的モデル（仮説）
サルの脳のAIPやPFG，あるいはF5では把持運動に関わるニューロン活動があり，視覚的な物体の情報とともに，視覚的
フィードバックと随伴発射によって把持運動のコントロールに関わっている（キャノニカルニューロン）。これらの領域には，それ
ぞれミラーニューロンも存在し，自己，他者に関わらず動作の視覚表現を取り込み，随伴発射と比較される。この比較のメカ
ニズムによりミラーニューロンは，自己の運動のモニタリングをするとともに，自他の身体の区別や模倣の神経基盤として働きう
る。霊長類においては，このシステムは物体や動作の視覚情報が入ってきても自動的に運動が起こらないように前頭前野か
らの制御をうけていると推測される。（村田, 2015より）

図4　自己の手の運動の視覚像に反応するミラーニューロン
サルはモニターに映る自らの手の運動や物体を見ながら，物体を操作する課題とモニターを注視する課題を遂行する。明る
いところの手操作課題（ML）は，手も物体も見える。暗いところの操作運動はスポットライトのみ見える条件で手操作課題

（MD）を行う。注視課題では，ただスポットライトを注視し，手は動かさない。このとき，横から見た他者（実験者）の手の動画
（FHE），自分の手を実際に動かしているときと同じ動きの動画（FH1），FH1から物体像を消した動画（FH2）を提示する。
A，BはいずれもミラーニューロンだがAは自己と他者に反応する。Bは他者のみ，Cは自己のみに反応する。いずれも，MD
で反応するため運動に関する信号を持つ。（Maedaら, 2015より改変）
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うに動作の意図や文脈，意味により，ミラーニュ
ーロンの反応が変化する。これは，頭頂葉だけで
処理されているのではなく，頭頂連合野と解剖学
的な結合の強い前頭前野の活動の影響を受けて
いる可能性がある。行為の理解や意図の理解には，
「どのように行為をしているのか」「何をしている
のか」「なぜしているのか」などさまざまな階層で
の理解が必要であるといわれている（Vanderwert
ら , 2013）。ヒトの実験では，ミラーニューロン
システムがこのいずれでのレベルの行為理解でも
活動するという報告があり（Spuntら , 2011），そ
の関与は「直接的かつ直後の目標」の理解であっ
て，文脈を踏まえたより長期の理解や願望とまで
はいえないという意見がある（乾 , 2014）。真の行
為の理解においては，ミラーニューロンシステム
とともに，意図に関わるシステムやメンタライジ
ングに関わるシステムが働いていることが示唆さ
れる（Oztopら , 2013 ; 乾 , 2014）。

4．自他の身体の共有と区別

　脳内では，自己身体の現在の状態を知覚し，ダ
イナミックで可塑性に富んだ身体の表象を構築し
運動制御に使う。これを身体図式（Headら , 
1911）と呼ぶが，もともとは体性感覚フィードバ
ックをもとにした無意識下の身体表象である。し
かし，ここでは視覚フィードバックも含めて考え
る。計算論の内部モデルの理論では，運動を遂行
するために，感覚情報に基づいためざす軌道が逆
モデルに入力され，運動指令が出力される。大脳
の運動領野でこの運動指令が立ち上がっており，
これをもとに協調的な筋の収縮をもたらす。一方
で，この信号のコピー（遠心性コピーないしは随
伴発射）が，感覚系に対して送られる。順モデル
に運動指令やそのコピーを入力するとそれに基づ
く軌道が出力され，結果つまりフィードバックが
予測され実際の感覚フィードバックと比較され
る。この比較において，エラーつまり差が認めら
れるようであれば，運動指令を修正するように働
く。このようなシステムは，より早く精緻な運動
を遂行するために，運動指令を修正したり，運動

によって逐時変化する感覚入力に調整をかけたり
するが，身体図式の計算論的モデルともいえる。
　ミラーニューロンの身体図式への関わりを明ら
かにするために，我々は，頭頂連合野の把持運動
に関わるAIPやPFGにおいて運動遂行中の自分
の手を見ているときの反応を調べる実験を行った
（Maedaら , 2015）。この実験では，ビデオモニタ
ーにサルの目線で撮影した物体や手の動きのリア
ルタイムの映像が映され，サルはこれを見ながら
物体をつかむ課題を遂行した。また，このときの
手の動きの動画を提示し，実際には手を動かさず
に，動画を見ているだけの課題も加えた。さらに，
サル自身の手の運動だけでなく，違った角度から
映した実験者の物体をつかむときの動画も提示し
た。すると，AIP（この実験ではAIPでもミラー
ニューロンが見つかった）やPFGのミラーニュー
ロンの一部は，他者の動作だけでなく，物体をつ
かむときの自分の手の運動の動画を見ているとき
にも反応した（図4）。これらは，動画の中の物体
像を消して手の映像だけにしても反応した。ミラ
ーニューロンは先に述べたように，動作のゴール
や意図を反映するともいわれているが，ミラーニ
ューロンの一部は，動作のキネマティクスを表現
していることを示している。ミラーニューロンに
は，随伴発射と実際の視覚的フィードバックを比
較し，自ら実行中の手の動きそのものをモニター
する役割もあることが示唆される（図3）。これは，
ミラーニューロンがいかにして成立したかという
問題に対しても示唆を与える。発達の初期におい
て，もともとミラーニューロンは自他の区別なく
して運動の視覚的表象として脳内に存在していた
ものが，発達に伴い運動の学習とともに，運動の
表象と結びつき手の運動のモニターとして働くよ
うになった。さらに，それは学習により他者の同
様の動作とも強い結びつきが起こったと考えられ
る。
　ところで，ミラーニューロンは，自他の共有表
現であるといわれているが，ミラーニューロンシ
ステムにおいては自他は混在していて区別できな
いのであろうか。身体図式のシステムは，手や足
の随意的な運動を行った場合に，それが自ら行っ
た運動であるという意識，つまり運動主体感のよ
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うな自己身体意識にも関わると考えられる
（Murataら , 2007）。運動主体感のメカニズムは，

comparator modelによって説明されている
（Blakemoreら , 1998）。自ら運動を遂行する場合，
そこには，運動そのものの生成に関わる活動（運
動指令）や運動の意図に関わる活動が存在する。
この節の最初で述べた身体図式のモデルがここで
働くことになるが，運動指令や意図に関わる活動
から予測された結果と実際のフィードバックが比
較された結果に差（予測誤差）がなければ運動主
体感は強くなり，差が大きくなれば逆に小さくな
るのである。よく知られるくすぐりの体験では，
自分がくすぐる時には予測のシステムが働き，フ
ィードバックに抑制をかけるためにくすぐったく
ないといわれ，これが comparator modelで説明
される（Blakemoreら , 1998）。実際，動物の神経
系でも，運動の信号が感覚フィードバックを干渉
する（感覚フィードバックに抑制がかかる）現象
が知られている（Crapseら , 2008）。
　ヒトを対象にしたイメージングの実験では，運
動主体感の神経基盤として脳内のいくつかの領野
の関与を指摘している（David,  2012）。例えば，
手の動きと視覚フィードバックが時間的にずれて
いる場合には縁上回がよく活動し，一致している
時には前補足運動野が活動するという（Tsakiris
ら , 2010）。また，運動主体感と逆相関するよう
な活動が角回に認められている（Chambonら , 
2013）。少なくとも下頭頂葉は，自他の身体の区
別に重要な役割を持っており，頭頂葉のミラーニ
ューロンが自分の身体をモニターし，comparator 
modelとして働いて自他を区別することが十分考
えられる。統合失調症において，顎運動の観察に
よってえられる右下頭頂葉のMEG波形の異常を
認めるという報告がある（加藤ら , 2014）。こうし
たミラーニューロンシステムの異常が，統合失調
症の「行為の主体感の喪失」や「行為の主体の自
他弁別の異常」の障害の神経生理学的背景である
という（加藤ら , 2014）。もちろん，運動主体感に
関わるシステムは，上記以外のシステムも関わっ
ている。例えば，これまで述べたように運動開始
後あるいは運動後に認識されるだけでなく，運動
の開始前の意図との関連も指摘されている

（Davidら , 2008）。
　興味深いことに，サルのF5のミラーニューロ
ンには，動作観察における反応が視点依存的に
反応を変化させるものとそうでないものが存在
する（Caggianoら , 2011）。我々の研究でも，頭
頂葉のミラーニューロンが自己動作の観察と他
者（実験者）動作の観察の両方に反応するものと，
そのいずれか（自己動作のみに反応するものをミ
ラーニューロンとはいえるかどうかは別にして）
に反応するものが存在した（図4）（Maedaら , 
2015）。さらに，F5のミラーニューロンに対して
自己の動作の実行，自己の動作の不実行，他者の
動作の実行の観察，他者の動作不実行の観察の4
つの条件の時の活動の変化を比べた実験がある。
この実験では，動作の不実行に対して反応するニ
ューロンが，自己のみ（自己が不実行の場合）と
他者のみ（他者の不実行を観察する場合）に反応
するものに分かれる結果となった（Boniniら , 
2014）。
　ヒトの実験でも，ミラーニューロンシステムの
自己と他者の身体を区別するような現象が見られ
ている。一次運動野に対して経頭蓋的磁気刺激
（TMS）を行うことにより発生する筋の活動を

MEPという。ヒトの実験で，動作の観察により，
その動作に関わる筋に発生するMEPが促通を起
こすことが知られている（Fadigaら , 1995）。これ
が，ミラーニューロンがヒトに存在する一つの実
験的証拠となっている。実はこの現象が，観察し
ている身体の帰属性によって影響を受けるという
報告がある（Schutz─Bosbachら , 2006）。ラバー
バンド錯覚を用いて他者の手を自分の手のように
感じさせておいて，その手の動作の観察中に
TMS により発生するMEPを計測したのである。
すると，他者の手を自己の手のように感じている
場合には，そうでない場合と比較して発生する
MEPが抑制されることが明らかになった。以上
のことは，ミラーニューロンシステムの中には，
自他の共有表現があるとともに，ある程度自他が
区別された表現も存在することを示している。
　ところで，他者の動作の理解のためには，他者
の身体の部位のどこが動いているのかという知
覚，認識が必要であり，他者身体の表象が脳内に
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必要である。これに関連して，右の頭頂葉が破壊
された左の半身の麻痺を否定する病体失認を呈す
る患者の中に，他者の身体の麻痺まで否定する例
が報告されている（Ramachandranら , 1996）。つ
まり，他者の身体を認識するには自己身体の意識
が満足でなければならないことを示唆する。また，
対面している他者が誰か別の人に身体を触られて
いるのをみると，自分も鏡像関係となった側の同
じ身体部位を触れられている感覚を覚える共感覚
の例が報告されている（Blakemoreら , 2005）。こ
れは，自己と他者の身体像がどこかで共有されて
いることを示唆する。
　先に述べた頭頂連合野のVIPやPFGという領
域の，自己身体の部位（特に顔）の触覚に反応を
示し，またその身体部位のすぐ近くの空間の視覚
刺激に反応する多種感覚ニューロンは，自己身体
と身体周辺空間を表現していると考えられる。
我々は，サル（自己）の目の前に実験者（他者）が
座り，他者の身体の近くの空間に視覚刺激を出し
てサルがそれを見ているときのこれらの多種感覚
ニューロンの反応を調べた（Ishidaら , 2010）。す
ると，自己の身体部分の周辺空間だけではなくて，
鏡像関係の位置にある他者の身体周辺空間に視覚
刺激を出しても反応するものがあることが明らか
になった。また，他者が移動してもいつも同じ身
体の部位に受容野が存在した（図5）。感覚モダリ
ティのミラーニューロンというべきものが初めて
見つかったのである。これらのニューロンを我々
はボディーマッチングニューロンと名づけたが，
他者の身体像は，自己の身体像を参照しながら知
覚されている可能性が示唆される。F5のミラー
ニューロンには，他者のペリパーソナルスペース
（腕が届く範囲）や自己のペリパーソナルスペー
スで動作を呈示された場合のみ，反応するものが
見つかっている（Caggianoら , 2009）。また，その
論文をよく見ると，自己のペリパーソナルスペー
ス，他者のペリパーソナルスペースの両方に反応
するものがあり，我々の発見したボディマッチン
グニューロンとの関係を考えさせる結果である。
　一方，身体部位失認において，脳が障害を受け
る場所によって，自己の身体部位だけを指し示す
ことができない例（autotopagnosia）と他者の身体

部位のみを指し示すことができない例が見つかっ
ている（heterotopagnosia）（Felicianら , 2008）。
前者は，上頭頂小葉，後者は下頭頂小葉が責任領
域であるといわれている。身体の共有表現とは矛
盾するようであるが，自己と他者身体は，共有さ
れることから始まり，その後明確に区別されるプ
ロセスがあって，それぞれ別々の脳領域が階層的
に処理しているのではないだろうか。
　実は，前頭葉の内側壁にも，他者の行動やロボ
ットアームの動きを観察しながら自己の行動を決
定するような課題に関して，ミラーニューロン的
な活動が記録されている（de Araujoら , 2012 ; 
Yoshidaら , 2011）。Yoshidaら（2011）は，対面し
た二頭のサルを使って，相手の行為の成功・不成
功を観察しながら，自ら行動を決定する課題を用
いて，課題実行中のサルの帯状回皮質運動野や前
補足運動野を含む前頭葉内側面から記録を行っ
た。その結果自己のみ，他者のみ，両者の行為の
それぞれに関連して活動するニューロンが記録さ
れた。この前頭葉の内側壁の領域は，F5との結
合も見られている（Gerbellaら , 2011）。また近年
ヒトでは他者の心を理解するメンタライジングに
関わるといわれている。運動前野や頭頂葉を結ぶ
ミラーニューロンシステムで表現される身体を基
にした最小限のminimal self（Gallagher, 2000）と，
前頭葉内側面の高次な自他表象を結びつけるもの
として注目すべきである。

5．共同注意

　共同注意は，コミュニケーションの基礎的な要
素として考えられている。マカクザルでも，ヒト
と同じように他者の視線方向に自分の視線を向け
る視線追従や他者の注視を向ける物体に対して注
意を向ける共同注意の能力があることが知られて
いる（Ferrariら, 2000）。その共同注意においては，
他者の視線検出が重要であるが，ミラーニューロ
ンは他者の眼球運動や視線の認識や検出に関わる
のであろうか。サルでも視線検出器が備わってい
ることを示す研究がある。例えば，どちらに視線
を向けるかの選択が，他のサルの視線の観察によ
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図5　自他の身体を同時に表現するVIPのニューロン
（A） （B）自己の左頬に視覚と体性感覚の受容野を持つ多種感覚ニューロン　
（C） このニューロンの視覚の受容野は，サルの顔から30cm以内の身体周辺空間に存在する。
（D） サルと対面する実験者の顔をサルが見ているとき，実験者の右頬の近くに視覚刺激を呈示すると視覚応答が見られた。
その受容野はサルの顔に見られた受容野と鏡像関係にある。
右の棒グラフは受容野内とそれ以外の場所での平均発火頻度を示す。（Ishidaら, 2010より改変）

（C）視覚受容野の奥行きの広がり
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って，バイアスがかかることがわかっている（Roy
ら , 2014）。また，サッケードの開始前に，サッ
ケードの方向に向くようなサルの視線や顔の写真
を見せると，サッケードの潜時が短くなる。さら
に，STSをGABAのアゴニストであるムシモール
で一時的に抑制をかけると，他者の視線観察によ
る視線の方向の選択のバイアスがなくなることも
指摘されている（Royら , 2014）。
　下頭頂小葉のLIP（図1）は眼球のサッケードに
関わることが知られている。サッケード前に呈示
された他のサルの顔や視線の向きがサッケードの
向きに一致しているときには，この領域のサッケ
ードニューロンの活動が増強することが明らかに
なっている（Shepherdら , 2009）。このLIPのニュ
ーロンは，自らの視線の向きに関連した活動だけ
でなく，他者の視線の向きを観察した時にも反応
していた。つまりミラーニューロン様の活動を示
していたのである。以上のことから，STSとLIPは，
共同注意の基盤となる視線追従や視線検出におい
て重要な役割があり，その神経基盤としてミラー
ニューロンシステムと同様のシステムが考えられ
る。

6．模　　倣

　模倣は他者動作の意図を推測しながら，動作を
取り込んで学習するシステムで，社会脳の発達に
おいては重要な意味を持っている（明和 , 2004）。
模倣学習のモデルは内部モデルの理論によって以
下のように説明される。自己の運動実行中には，
随伴発射（予測された感覚フィードバック）と実
際の感覚フィードバックを比較し，運動をモニタ
ーしながらコントロールする。他者の運動を模倣
しようと運動が実行されると，ミラーニューロン
に取り込まれた感覚情報と随伴発射が比較され新
たな運動が学習される（図3）（Oztopら , 2006）。
このとき，ミラーニューロンは，上記のようにフ
ィードバックを予測する順モデルとしても働く
が，観察した動作をもとに運動指令を生成する逆
モデルとしても働きうる。
　ところが，一般的に野生のマカクザルは模倣が

できないといわれている。このことが，ミラーニ
ューロンの機能を考える上で，問題を難しくして
いる。しかし，親鳥の歌を聞きながら，歌の模倣
学習を行うヌマウタスズメやジュウシマツの脳の
ニューロンが，自分が歌を歌うときに活動すると
ともに他の鳥の似た歌声の録音を聞かされたとき
にも反応することがわかった（Pratherら , 2008）。
これがサル以外に初めてミラーニューロンが発見
された事例で，歌の模倣学習の神経基盤として考
えられている。また，このミラーニューロンが，
自分が歌っているときのフィードバックにも反応
し，自己の運動の制御とともに他の鳥の歌と自己
の歌の区別に関わることが示唆されている。
　なぜサルに模倣できなくて，鳥ができるのだろ
うか。ヒトでは，前頭葉の内側面が障害されると
模倣が自動的に行われてしまう症状が出現する。
ミラーニューロンシステムは，正常な形では前頭
前野からの制御を受けている可能性を示してい
る。つまり霊長類の場合，ミラーニューロンシス
テムはもう一段高次のシステムの制御を受けてい
る可能性がある。鳥の場合そのような制御は受け
ていないため，ミラーニューロンがあれば自動的
に模倣が起こると考えていいのではないだろう
か。興味深いことに，一次運動野でも，ミラーニ
ューロン様の活動が記録されている（Dushanova 
ら , 2010 ; Vigneswaranら , 2013）が，他者の行為
を見ているときに活動するものと抑制が起こるニ
ューロンの両方があることが明らかにされてい
る。この抑制性の反応は，動作観察時において実
際の動作が実行されないように働くと考えられて
いる（Vigneswaranら , 2013）。このことは，前頭
葉内側壁の損傷で起こるAnarchic handや模倣行
動などの症状と合わせて考えるべきであろう。近
年の研究では，Kumashiroらは，サルの共同注意
が模倣行動を促通することを示唆している
（Kumashiroら , 2002）。旧世界ザルのベルベット
モンキーや新世界ザルのマーモセットでは，行為
を視覚的に観察していた個体が，そうでない個体
より観察した行為を多く発現するという結果が示
されており，大型霊長類以外でも，動作の観察に
よる動作の取り込み・学習が可能なのではないか
という意見もある（Whiten, 2013）。
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7．上記以外で見つかっている 
ミラーニューロン様のニューロン活動

　これまで紹介してきたように，PFG─F5のミラ
ーニューロンシステム以外でも，AIP，VIP，LIP
などの頭頂葉の領域，一次運動野，前補足運動野，
帯状回皮質運動野などの運動領野でミラーニュー
ロン様の活動が見つかっている（図1）。この他，
背側運動前野でもミラーニューロンが記録されて
いる（Cisekら , 2004 ; Tkachら , 2007）。Cisekと
Kalaska（Cisekら , 2004）は，腕は直接見えず，
腕の位置を示すカーソルを提示し，中心から周辺
のターゲットに向かう到達運動課題と，他の実行
者が同じ課題を行う時のカーソルの動きを観察す
る課題をサルに行わせ，背側運動前野のニューロ
ン活動を記録した。すると，サルが自ら実行する
場合と観察する場合でともに活動することが明ら
かになった。これらのニューロンは実行時も観察
時も，到達運動に必要なターゲットが提示された
後，運動開始までの遅延期間の間に，持続的な運
動開始に先行する活動が見られており，運動の内
的リハーサルに関わる活動であると主張されてい
る（Cisekら , 2004）。これは，先に述べたような
予測的な活動ともよく似ている。
　今のところ，ヒトのミラーシステムにおいて，
ミラーニューロンの単一神経活動は実際に記録さ
れていない。ただ，帯状回皮質で痛み刺激に関す
るミラーニューロン様の活動や（Hutchisonら , 
1999），補足運動野や海馬において動作の実行，
観察時にともに活動するニューロン（Mukamelら, 
2010）が報告されている。

8．ミラーニューロンの今後について

　動物実験により明らかにされたミラーニューロ
ンの活動を中心にその役割を検討した。ミラーニ
ューロンシステムは，運動制御のネットワークに
あり，身体表象との関わりからその詳細を検討す
べきであろう。そうすることが，ヒトでいわれて
いるミラーニューロンの機能とのつながりを明ら

かにすると考えられる。さらに，脳の複数の皮質
領域でミラーニューロン様の活動が記録されてお
り，特に前頭葉内側壁との関連は，重要であると
考えられる。情動系と関わる島皮質や大脳内側面
の帯状回皮質では，サルであっても何らかの共感
に関わるニューロンが記録されると予測される。
社会認知に関わるミラーニューロンシステムとメ
ンタライジングのシステムとの相互の連関に関し
て今後研究を進める必要があると考える。
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